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"Hoje, ainda almejamos saber por que estamos aqui e de onde viemos. O 
desejo profundo da humanidade pelo conhecimento é justificativa suficiente 
para nossa busca contínua" 
 
Stephen Hawking, em "Uma breve história do tempo" 
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RESUMO 
 
Diante da relevância biológica dos ambientes costeiros, como as restingas, 
representadas pelos elevados índices de riqueza, diversidade de espécies e 
heterogeneidade de formações vegetais, fazem-se necessários estudos que 
busquem avaliar como as mudanças a nível global podem influenciar na composição 
de comunidades vegetais. Neste sentido, informações a respeito da diversidade 
funcional e das características das espécies que variam em ambientes 
contrastantes, como gradientes ambientais, representam meios de se verificar a 
influência das alterações climáticas nestas formações vegetais. Neste cenário, a 
disponibilidade hídrica representa um fator de destaque, representado pela projeção 
de regimes irregulares de chuvas, impactando diretamente as vegetações. Para 
tanto, mensuramos índices de diversidade funcional, tais como riqueza, 
uniformidade, dispersão e divergência funcional, além de avaliar a variação 
interespecífica das espécies utilizadas com base em características anatômicas 
foliares e teores de pigmentos cloroplastídicos. Além disso, realizamos uma análise 
de redundância, afim de se verificar qual a variável ambiental mais significativa para 
os atributos utilizados. O lençol freático apresentou-se como a variável ambiental 
mais significativa no presente estudo. Dentre os índices de diversidade funcional, 
apenas riqueza e dispersão funcional foram responsivos para os atributos 
anatômicos, evidenciando que os nichos aumentam a medida que distanciam-se do 
lençol freático e propiciam ambientes vulneráveis à invasão por espécies 
oportunistas. Os índices de diversidade funcional, para os teores de pigmentos, não 
foram responsivos a variação do lençol freático. Em relação às características 
anatômicas analisadas, a epiderme da face adaxial mostrou-se responsiva à 
variação na disponibilidade hídrica do lençol freático. No entanto, sugere-se a 
investigação de outras características estruturais, tais como densidade de 
indumentos e espaços intercelulares. Os teores de pigmentos cloroplastídicos 
apresentaram-se responsivos à variação do lençol freático, corroborando com o 
espectro econômico foliar, onde encontram-se em um extremo espécies com 
estratégias aquisitivas enquanto no outro encontram-se espécies com estratégias 
conservativas. 
 
		 	
 
 
Palavras-chave: Anatomia • carotenóides • clorofila • diversidade funcional • 
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ABSTRACT 
 
Due to the biological relevance of coastal environments, such as restingas, 
represented by high richness indexes, species diversity and heterogeneity of plant 
formations, studies are needed to evaluate how global changes can influence the 
composition of plant communities. In this sense, information about the functional 
diversity and the characteristics of the species that vary in contrasting environments, 
such as environmental gradients, represent means to verify the influence of climate 
changes on plant formations. In this scenario, water availability represents a 
prominent factor, represented by the projection of irregular rainfall regimes. In order 
to do so, we measured indexes of functional diversity, such as richness, uniformity, 
dispersion and functional divergence, besides evaluating the interspecific variation of 
the species used based on foliar anatomical characteristics and chloroplastidic 
pigment contents. In addition, we perform a redundancy analysis, in order to verify 
which is the most significant environmental variable for the attributes used. The water 
table was the most significant environmental variable in the present study. Among 
the functional diversity indexes, only richness and functional dispersion were 
responsive to the anatomical attributes, evidencing that the niches increase as they 
distance themselves from the water table and provide environments vulnerable to 
invasion by opportunistic species. The functional diversity indexes for the pigment 
contents were not responsive to the variation of the water table. Regarding the 
anatomical characteristics analyzed, the epidermis of the adaxial face was 
responsive to the variation in the water availability of the water table. However, it is 
suggested the investigation of other structural characteristics, such as density of 
garments and intercellular spaces. The levels of chloroplastidic pigments were 
responsive to the variation of the water table, corroborating with the foliar economic 
spectrum, where species with aquarium strategies are found at one extreme while 
species with conservative strategies. 
 
Keywords: Anatomy • carotenoids • chlorophyll • functional diversity • functional 
ecology • water table 
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1 INTRODUÇÃO 
 
As restingas são consideradas ecossistemas costeiros de grande interesse 
para diversos estudos no campo da biologia vegetal (ARAUJO, PEREIRA e 
PIMENTEL, 2004; GUEDES, BARBOSA e MARTINS, 2006; PORTZ, 2012). São 
caracterizadas por apresentar formações vegetais heterogêneas (PEREIRA, 1990) e 
elevada diversidade e riqueza de espécies (PEREIRA, 2000), mesmo contando com 
poucas espécies endêmicas, fato atribuído ao tempo insuficiente para as espécies 
sofrerem o processo de especiação (SCARANO, 2002).  
 O Espírito Santo possui aproximadamente 400 km de costa litorânea, sendo as 
áreas de restinga representadas por cerca de 10.000 hectares de cobertura vegetal, 
constituindo apenas 13% da cobertura original (LANI et al., 2008). A retirada da 
cobertura vegetal relacionada, principalmente, à especulação imobiliária, à retirada 
de madeira para utilização como combustível, à extração ilegal de areia e aos 
incêndios criminosos (PEREIRA, 2007; TEBALDI et al., 2013) são fatores que 
contribuem para a intensificação da fragmentação e extinção dos remanescentes 
vegetais costeiros, caracterizados pela baixa resiliência e elevada fragilidade 
(FALKENBERG, 1999; ARAUJO, PEREIRA e PIMENTEL, 2004; MAGALHÃES, 
2005; MEDEIROS, 2007; SACRAMENTO, ZICKEL e ALMEIDA JUNIOR, 2007; 
TAVARES, 2009; THOMAZI et al., 2013; FERREIRA; SILVA, 2011). 
Segundo o Código Florestal Brasileiro (Lei 12.651/2012, art. 4º), as áreas de 
restinga são classificadas como áreas de proteção permanentes estando 
resguardada a sua preservação pelo artigo 225, parágrafo 4º da Constituição 
Brasileira (1988). A restinga de Setiba, localizada no município de Guarapari, é a 
maior do estado do ES, sendo detentora de alta importância biológica, e por esta 
razão, é considerada como área prioritária da conservação da biodiversidade da 
floresta Atlântica (MMA, 2000; IEMA, 2017a).  
Diversos estudos ressaltam a diversidade biológica e fitofisionômica da restinga 
de Setiba (FABRIS, PEREIRA e ARAUJO, 1990; ASSIS, PEREIRA e THOMAZ, 
2004; THOMAZI; SILVA, 2014), onde está inserido o Parque Estadual Paulo César 
Vinha. O Parque apresenta 11 formações vegetais, dentre essas, 4 são formações 
florestais. No presente estudo, estudamos a floresta periodicamente inundada (FPI), 
Formação não inundável (FNI) (PEREIRA, 1990; 2003) e a floresta de transição 
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(FT). Em algumas regiões, as formações FPI e FNI são interconectadas por uma 
região de transição representada por uma elevação topográfica de 
aproximadamente 4m de altura, que aqui denominaremos como floresta de transição 
(FT).  
A FPI e FNI diferem entre si em relação a um gradiente hídrico e nutricional do 
solo. A FPI está posicionada em uma região intercordões, topograficamente mais 
baixa, com maior deposição de matéria orgânica e influência do afloramento do 
lençol freático, e por essa razão, as espécies ali presentes estão sujeitas a situações 
de alagamento temporário, observado ao longo das incursões de campo. Já, a FNI 
encontra-se localizada sobre o cordão arenoso mais interno em relação ao 
continente. Devido à presença de solo predominantemente arenoso e com acúmulo 
de matéria orgânica apenas nos primeiros 20 cm,  essa região apresenta uma baixa 
disponibilidade de retenção de água e rápida ciclagem de nutrientes (MENEZES; 
ARAUJO, 2005; BARCELOS et al., 2011; MAGNAGO, MARTINS e PEREIRA, 2011; 
ROCHA, 2012).   
Estudos realizados em gradientes ambientais nos permite analisar como as 
características funcionais variam e, desta forma, constituem uma abordagem indireta 
para se investigar os efeitos dos futuros cenários de mudanças globais nas 
comunidades vegetais (MCGILL et al., 2006; CADOTTE, CARSCADDEN e 
MIROTCHNICK, 2011).  
Tais alterações podem trazer consequências drásticas na biodiversidade, que 
pode ser estudada sob diferentes facetas, dentre elas: funcional, taxonômica e 
filogenética (JARZYNA; JETZ, 2016). Estudos acerca da diversidade filogenética 
ainda são incipientes, porém vem ganhando destaque e tornando-se bastante 
promissores (JARZYNA; JETZ, 2016). Estudos realizados a nível de diversidade 
taxonômica, embora abundantes e relevantes, não são efetivos quando almeja-se 
realizar pesquisas preditivas em relação às alterações ambientais (SWENSON, 
2011). Neste contexto, busca-se a utilização da diversidade funcional, que diz 
respeito à função que as espécies apresentam em determinado ecossistema, 
constituindo uma métrica capaz de avaliar as relações entre os ambientes e as 
características funcionais, identificar processos ecossistêmicos e impactos em 
relação à mudanças climáticas (PETCHEY; GASTON, 2006; MOLES et al., 2011; 
REICHSTEIN et al., 2014; KELI, STORCH e JETZ, 2015). 
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Esperamos encontrar nas zonas de floresta periodicamente inundada, maiores 
valores de riqueza, dispersão e uniformidade funcional, além de menores valores de 
divergência funcional. Enquanto nas zonas não inundável, esperamos menores 
valores de riqueza, dispersão e uniformidade funcional, e maiores valores de 
divergência funcional. Esperamos encontrar valores intermediários para as zonas de 
floresta de transição para os atributos anatômicos e fisiológicos mensurados.  
Em relação às características funcionais anatômicas, esperamos que nas 
zonas de floresta periodicamente inundada, o tecido foliar a apresentar maior 
contribuição para as espécies em estudo, seja o parênquima esponjoso. Tal 
suposição se dá pelo fato de as espécies encontrarem-se em local com afloramento 
periódico do lençol freático, podendo representar condições anóxicas para as 
plantas. Desta forma, um incremento do parênquima esponjoso estaria relacionado à 
maiores espaços intercelulares, permitindo melhor difusão de oxigênio para os 
indivíduos. Já para as zonas de floresta não inundável, esperamos encontrar maior 
contribuição do parênquima paliçádico, tecido diretamente relacionado à capacidade 
fotossintética das plantas, o que permitiria aos indivíduos maior assimilação de 
recursos, uma vez que a disponibilidade hídrica representa um fator limitante devido 
à distância do lençol freático. Outra suposição é que as zonas de floresta de 
transição apresentem valores intermediários em relação aos tecidos foliares 
encontrados nas demais zonas. 
Em relação aos teores de pigmentos cloroplastídicos, esperamos encontrar 
maiores teores clorofila a, b e total, bem como de carotenóides nas zonas de floresta 
periodicamente inundada, devido à maior disponibilidade hídrica. Em contrapartida, 
esperamos encontrar menores teores nas zonas de floresta não inundável e valores 
intermediários nas zonas de floresta de transição. 
Neste sentido, objetivou-se analisar como as características anatômicas 
funcionais e de pigmentos cloroplastídicos variam no gradiente ambiental 
representado por florestas não inundável, de transição e periodicamente inundada 
da restinga do Parque Estadual Paulo César Vinha – ES. 
 
2 REVISÃO BIBLIOGRÁFICA 
 
2.1 Restinga 
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O termo restinga é empregado em diversas áreas de estudo com diferentes 
definições. Sob o ponto de vista geomorfológico (LEINZ; LEONARDOS, 1971), a 
restinga constitui-se de planícies litorâneas que podem ter sido formadas por um 
conjunto de fatores, tais como: variações no nível relativo do mar, armadilhas de 
retenção de sedimentos, fontes de areia e correntes de deriva litorânea (SUGUIO;  
MARTIN, 1990). As fontes arenosas podem ter origem fluvial, quando associadas a 
corpos d'água (SUGUIO, MARTIN e DOMINGUEZ, 1982), como podem ter origem 
por sedimentos quartzosos marinhos do Quaternário (SUGUIO; MARTIN, 1990). 
Essa deposição de origem marinha se deu pela formação de cordões e intercordões 
paralelos à linha da praia, durante períodos de transgressão e regressão marinha 
(SUGUIO, MARTIN e BITTENCOURT, 1985).  
As transgressões e regressões marinhas ocorreram durante o Holoceno e final 
do Pleistoceno, períodos em que o nível relativo do mar apresentou grandes 
variações (SUGUIO, MARTIN e BITTENCOURT, 1985; MARTIN et al., 1987). Esses 
eventos permitiram a formação de diversas feições nos terrenos costeiros, como a 
formação de dunas, interdunas e cristas praiais ou beach ridges (MARTIN et al., 
1997).  
Sob o ponto de vista botânico e ecológico, a restinga trata-se de um complexo 
vegetal localizado ao longo da costa litorânea, locais com deposição predominante 
de sedimentos arenosos, que constituem aproximadamente 70% do litoral brasileiro 
(ARAUJO, 1992, 2000; RIZZINI, 1997; SCARANO, 2002). A composição florística da 
restinga está diretamente associada ao bioma Mata Atlântica, região considerada 
hotspots mundial da biodiversidade (FREIRE, 1990; MYERS et al., 2000; 
SCARANO, 2002). Contudo, outros biomas, também têm influência sobre a 
vegetação,  tais como, Cerrado, Caatinga, Amazônia e Formação de Tabuleiro 
Litorâneo. As formações vegetais que compõem a restinga estão diretamente 
relacionadas a fatores abióticos, como a topografia do terreno, variação na 
profundidade do lençol freático, sazonalidade das inundações, textura dos solos, 
acúmulo de matéria orgânica, influência da salinidade e direção dos ventos 
(PEREIRA, 1990, 2003; SILVA, 1999; MENEZES; ARAUJO, 2005; MAGNANO et al., 
2011).  
Dentre esses fatores, o lençol freático e a topografia do terreno favorecem a 
formação de regiões não inundáveis, localizadas nos cordões mais elevados, e de 
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regiões inundáveis ou permanentemente inundadas, localizadas nas zonas 
intercordões, mais baixas (PEREIRA, 2003; MENEZES; ARAUJO, 2005; MAGNANO 
et al., 2007; BARCELOS et al., 2011).  
A heterogeneidade existente neste ambiente dificulta a classificação das 
formações vegetais. A busca pela categorização das formações vegetais não é 
recente e leva em consideração a composição florística e as condições abióticas 
buscando uma uniformização na categorização das formações. Merecem destaque 
os trabalhos de  Rizzini (1997),  Bresolin (1979) e Araujo e Henriques (1984). 
Com o intuito de melhor entender as fitofisionomias existentes no Espírito 
Santo, Ruschi (1950) foi o pioneiro em descrever comunidades de restinga. Pereira 
(1990) dedicou-se à classificação de comunidades de restinga de Setiba (ES), com 
base nas descrições postuladas por Araujo e Henriques (1984) e, atualmente seu 
trabalho é considerado como referência para a classificação da maioria das 
restingas. Foram estabelecidas 11 formações vegetais para a restinga de Setiba: 
formação halófila, formação psamófila reptante, formação pós-praia, formação 
Palmae, mata de Myrtaceae, formação mata seca, formação brejo herbáceo, floresta 
periodicamente inundada, floresta permanentemente inundada, restinga aberta de 
Ericaceae, formação aberta de Clusia. Vale ressaltar que nem sempre uma única 
classificação pode ser aplicada integralmente às restingas brasileiras devido à 
heterogeneidade de ambientes entre as porções norte e sul do país (SILVA, 1999).  
Muitos trabalhos fitossociológicos e de levantamentos florísticos foram 
realizados em diferentes regiões do Brasil. Dentre eles, podemos citar: Assis, 
Pereira e Thomaz (2004), Scherer (2005), Guedes, Barbosa e Martins (2006), 
Medeiros et al., (2007), Medeiros et al., (2010) em formações florestais, Fabris, 
Pereira e Araujo (1990) em formações pós-praia, Giaretta, Menezes e Pereira 
(2013), Ribeiro e Melo Junior (2016) em formações de dunas, Monteiro et al., (2014), 
Thomazi e Silva (2014) em formações arbustivas abertas, Klein et al., (2007) em 
comunidades herbáceas, Pereira (1990), Pereira (2000), Menezes e Araujo (2005), 
Sacramento et al., (2007), Almeida Junior et al., (2009),  Magnago, Martins e Pereira 
(2011), Oliveira e Landim, (2014) e Santos-filho et al., (2015) em levantamentos 
florísticos e categorização das fitofisionomias.  
As áreas de restinga são classificadas como áreas de proteção permanentes 
segundo o Código Florestal Brasileiro, Lei nº 12.651/2012, art. 4º (BRASIL, 2012), 
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estando resguardada a sua preservação pelo artigo 225, parágrafo 4º da 
Constituição Brasileira (BRASIL, 1988). Algumas áreas no Espírito Santo foram 
consideradas como áreas de preservação de restinga, como: Parque Estadual de 
Itaúnas, Área de Proteção Ambiental de Conceição da Barra, Reserva Biológica de 
Comboios, Reserva Natural da Vale, Floresta Nacional de Goytacazes, Área de 
Proteção Ambiental de Praia Mole, Reserva Ecológica Municipal de Camburi, 
Reserva Ecológica Municipal de Jacarenema, Parque Estadual Paulo César Vinha , 
Área de Proteção Ambiental de Setiba e Área de Proteção Ambiental da Lagoa de 
Guanandy (LANI et al., 2008).  
O Parque Estadual Paulo César Vinha localiza-se entre as coordenadas 
geográficas 20°33’-20°38’S e 40°23’- 40°26’W,  possui cerca de 1.500 hectares de 
extensão e está sob gerenciamento do Instituto Estadual de Meio Ambiente e 
Recursos Hídricos (IEMA), órgão estadual vinculado à Secretaria de Estado de Meio 
Ambiente e Recursos Hídricos do Estado do Espírito Santo. 
 
2.2 Ecologia Funcional 
 
Entender os mecanismos que regem a dinâmica de montagem e estrutura das 
comunidades vegetais é alvo de grande interesse de naturalistas, geógrafos, 
botânicos e ecólogos (KEDDY, 1992; ACKERLY, 2003; GRIME, 2006; BEGON, 
TOWNSEND e HARPER, 2009; MAYFIELD; LEVINE, 2010). Diversas classes 
taxonômicas ocupam diferentes ambientes físicos e apresentam padrões 
morfológicos relacionados a características abióticas como pH, temperatura e 
salinidade, seja em condições ótimas ou extremas. No entanto, a composição de 
espécies de uma determinada comunidade pode ter razões históricas.  
Considerando-se a questão geográfica e o processo de especiação, no qual 
algumas espécies migraram para outros ambientes enquanto outras não. Por fim, as 
interações bióticas também influenciam através de exclusão competitiva entre as 
espécies, principalmente, se estas ocupam o mesmo nicho ecológico (LAMBERS, 
CHAPIN e PONS, 2008; BEGON, TOWNSEND e HARPER, 2009). 
Keddy (1992) postulou que a formação do conjunto de espécies estaria ligada à 
uma ciência preditiva, a fim de prever quais espécies e suas respectivas 
abundâncias seriam encontradas sob determinadas condições ambientais. Um 
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exemplo clássico é encontrado no estudo de van der Valk (1981) que verificou que 
diferentes condições de alagamento permitiriam ou não a permanência de espécies.  
Ambientes adversos atuam selecionando as características mais adaptativas, 
representando filtros ambientais (KEDDY, 1992).  Se as características mantidas 
lhes garantem otimização do crescimento, sobrevivência, capacidade reprodutiva e 
impacto direto ou indireto no fitness da espécie, tratam-se de traços funcionais que 
estão diretamente relacionados à sua performance ecológica (VIOLLE et al., 2007). 
Esses traços funcionais podem ser definidos como "qualquer característica 
morfológica, fisiológica ou fenológica mensurável a nível do indivíduo, desde a célula 
ao organismo inteiro, sem referência ao ambiente ou qualquer outro nível de 
organização" (VIOLLE et al., 2007). Nesse contexto, informações do meio ambiente 
não são necessárias para definir uma característica funcional, mas são importantes 
para identificar variações das características. Estudos ao longo de gradientes 
ambientais permitem uma interpretação ecológica e evolutiva das características 
funcionais (MCGILL et al., 2006; VIOLLE et al., 2007).  
Dentre os exemplos de características funcionais importantes, destacam-se 
área foliar específica, massa foliar específica, taxa de crescimento relativo, 
densidade da madeira, densidade estomática, porém há muitos outros, como: 
densidade de venação, concentração foliar de nitrogênio e fósforo, tempo de vida da 
folha, condutividade xilemática, espessura da casca (POORTER; BONGERS, 2006; 
PÉREZ-HARGUINDEGUY et al. 2013; DE LA RIVA et al. 2016).  
Os atributos funcionais são ainda subdivididos em "hard traits" e "soft traits". Os 
"hard traits" são de difícil mensuração e de custo elevado, enquanto "soft traits" são 
mais fáceis de serem mensuradas e apresentam baixo custo (HODGSON et al., 
1999; WEIHER et al., 1999). Porém, uma vez que dificuldade e disponibilidade de 
recursos financeiros são condições relativas a diversos grupos de pesquisa ao redor 
do mundo, sugere-se a não utilização destas terminologias (VIOLLE et al., 2007). 
A ecologia funcional, desta forma, apresenta-se como uma ferramenta 
importante para a execução de uma ciência mais preditiva, quanto à estruturação 
das comunidades e aos processos ecossistêmicos. Assim, pode ser eficaz na 
elaboração e aplicação de medidas políticas e públicas que garantam a preservação 
e conservação  dos ambientes naturais (MCGILL et al., 2006; DÍAZ; CABIDO, 2001). 
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2.3 Respostas anatômicas e fisiológicas foliares sob influência hídrica e nutricional 
 
As plantas podem apresentar estratégias que lhes garantem resistência ao 
estresse, a partir de uma amplitude de respostas que compreende desde a evitação 
até a tolerância a ambientes estressantes, sendo estas diferentes na escala de 
tempo em que ocorrem (LAMBERS, CHAPIN e PONS, 2008).  
Dentre as respostas estruturais ao estresse, no que diz respeito a anatomia 
foliar, muitos estudos foram realizados a fim de melhor entender as relações entre 
os tecidos vegetais e as variáveis ambientais (GRISI et al., 2008; SHAO et al., 2008; 
BATISTA et al., 2010; ENNAJEH et al., 2010; HAMEED et al., 2012).  
Rôças, Scarano e Barros (2001), Catoni et al. (2015), Gao et al. (2016) 
destacam que adaptações na estrutura anatômica foliar podem contribuir para um 
melhor desempenho de espécies sob contrastantes condições ambientais nas quais 
as plantas foram expostas. Tais alterações em tecidos foliares, tal como no 
parênquima paliçádico e esponjoso, parede celular da epiderme abaxial e adaxial, 
além de conferir adaptação às plantas, podem também ser utilizados como 
indicadores climáticos (RÔÇAS, SCARANO e BARROS, 2001).  
Estudos sobre efeito do déficit hídrico em plantas, ressaltam que as folhas são 
mais sensíveis a esta condição e desenvolvem mecanismos de tolerância ou 
prevenção contra a perda de água. Dentre eles podemos citar: redução do tamanho 
celular e da área foliar, aumento da cutícula, da produção de substâncias 
hidrofóbicas como cera epicuticular, da proporção de parênquima paliçádico, da 
pilosidade foliar, da quantidade de estômatos pequenos, enrolamento da lâmina 
foliar (CERQUEIRA, 1992; FAHN; CUTLER, 1992; MELO, 2007; MARTINS, 
MACHADO e ALVES, 2008, CASTRO, PEREIRA e PAIVA, 2009; HERRERA, 
ESCALA e RENGIFO, 2009; BATISTA et al., 2010; ENNAJEH et al., 2010; 
ROSSATTO; KOLB, 2010).  
Ambientes naturalmente sujeitos ao déficit hídrico são caracterizados por 
apresentarem solos arenosos e baixa capacidade de retenção hídrica e sujeitos à 
alta lixiviação de nutrientes. Essa situação afeta negativamente a aquisição e o 
transporte de nutrientes no solo (BOEGER; WISNIEWSKI, 2003; TAIZ; ZEIGER, 
2013). E está relacionado à incidência de plantas com características xeromórficas, 
tais como: cutícula espessa, parênquima paliçádico e esclerênquima mais 
desenvolvidos, folhas espessas, espaços intercelulares mais reduzidos, alta 
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densidade estomática (ESAU, 1974; SOBRADO; MEDINA, 1980; FAHN; CUTLER, 
1992; TURNER, 1994; BOEGER; WISNIEWSKI, 2003; ARRUDA, VIGLIO e 
BARROS, 2009; HAMEED et al., 2012; AMORIM; MELO JÚNIOR, 2017).  
Embora tais características estejam relacionadas à situações de seca, elas 
também são evidenciadas em plantas submetidas à condições de alagamento, 
representando uma condição estressante para o crescimento, estabelecimento e 
desenvolvimento das plantas (PAROLIN et al., 2004; HERRERA, ESCALA e 
RENGIFO, 2009; PAROLIN, 2010; WALDHOFF; PAROLIN, 2010).  
Dentre as características comumente observadas em situação de alagamento, 
destacam-se: células epidérmicas maiores, aumento dos espaços intercelulares, 
sobretudo, do parênquima esponjoso, permitindo uma melhor difusão do gás 
carbônico para o interior da planta e acarretando uma maior taxa fotossintética 
(SOBRADO; MEDINA, 1980; WALDHOFF, FURCH e JUNK, 2002; WALDHOFF, 
2003; HERRERA, ESCALA e RENGIFO, 2009; XIAO et al., 2009; YIN;  ZHANG e 
LUO, 2012; PENG et al., 2017).  
Diversos são os estudos encontrados na literatura relatando a relação entre a 
luz e os conteúdos de pigmentos fotossintéticos, uma vez que estão intrinsecamente 
relacionados (MARTINS et al., 2010; MENGARDA et al., 2012; SOARES, 2012; 
GAMA, 2013, 2017; FURLAN, 2013; NERY et al., 2016; GOMES, 2017). No entanto, 
estresses hídricos e nutricionais também se configuram como fatores limitantes à 
síntese de pigmentos (POCIECHA, KOSCIELNIAK e FILEK, 2008; NIKOLAEVA et 
al., 2010; ANJUM et al., 2011; RAHBARIAN et al., 2011; ARJENAKI, JABBARI e 
MORSHEDI, 2012; HERRERA, 2013), e  consequentemente são responsáveis por 
afetar indiretamente o metabolismo primário das plantas, através da fotossíntese 
(PALTA, 1990; LISAR et al., 2012; CONFORTO et al., 2014). 
Via de regra, plantas submetidas tanto a condições de seca quanto de 
alagamento, estão sujeitas ao processo conhecido como "seca fisiológica", devido à 
dificuldade em absorver água e nutrientes pelas raízes ou pela ausência de 
suprimento hídrico no meio (FAROOQ et al., 2009; ANJUM et al., 2011; MAKBUL et 
al., 2011; LISAR et al., 2012). Paralelamente, observa-se diminuição da condutância 
estomática ocasionada pelo fechamento dos estômatos, garantindo, desta forma, 
que a água não seja perdida para o meio, mantendo-se uma correlação linear entre 
o aporte de gás carbônico e a taxa fotossintética. (LISAR et al., 2012). 
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Estudos relatam que em situações de estresse hídrico, as plantas apresentam 
menores teores de clorofila,  devido a decréscimos no teor de água e a sintomas de 
estresse oxidativo, como a formação de Espécies Reativas de Oxigênio (EROs) 
acarretando em menores taxas fotossintéticas (PALTA, 1990; KIANI et al., 2008; 
EFEOGLU, EKMEKÇI e ÇIÇEK, 2009; FAROOQ et al., 2009; NIKOLAEVA et al., 
2010; ANJUM et al., 2011; MAKBUL et al., 2011; PIRZAD et al., 2011; RAHBARIAN 
et al., 2011; ARJENAKI, JABBARI e MORSHEDI, 2012; LISAR et al. 2012).  
Em contrapartida, os teores de carotenóides se apresentam com valores mais 
elevados em situações de estresse hídrico, mostrando-se menos sensitivos 
(LARCHER, 2004; RAHBARIAN et al., 2011; LISAR et al., 2012). Os carotenóides 
estão relacionados aos mecanismos de fotoproteção do vegetal, pois são agentes 
não-enzimáticos que atuam na eliminação de EROs (ADAMS; DEMMIG-ADAMS, 
1994; JUNG et al., 2000; FURLAN, 2013).  
Estudos evidenciam que alterações fisiológicas nos conteúdos de pigmentos 
cloroplastídicos sugerem a importância deste atributo como um indicador de 
estresses ambientais (TERZI et al., 2010; MAKBUL et al., 2011).  	
 
3 MATERIAIS E MÉTODOS 
 
3.1 Caracterização da área de estudo 
 
A área de estudo está localizada no Parque Estadual Paulo César Vinha 
(Figura 1). A região caracteriza-se por apresentar clima do tipo Aw, representado por 
verões com estações quentes e chuvosas e invernos com estações secas, segundo 
classificação proposta por Köppen-Geiger. A região apresenta precipitação média 
anual de 1.275 mm e temperatura média anual de 24,2ºC (CEPEMAR, 2007). 
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Figura 1 -  Localização do Parque Estadual Paulo César Vinha, na Área de Proteção Ambiental de 
Setiba (APA de Setiba), Guarapari - ES. Fonte: Plano de manejo do Parque Estadual Paulo César 
Vinha (CEPEMAR, 2007).   
 
Dentre as formações vegetais que constituem o PEPCV, o presente estudo 
concentrou-se nas formações florestais, classificadas por Pereira (2003),  
denominadas: floresta periodicamente inundada (FPI), formação não inundável (FNI) 
(PEREIRA, 1990; 2003) e floresta de transição (FT) (Figura 2). 
A floresta periodicamente inundada está posicionada em uma região de 
intercordões arenosos, topograficamente mais baixa, sujeita a afloramento do lençol 
freático periódico e maior deposição de matéria orgânica. A floresta não inundável 
está posicionada sobre o cordão arenoso mais interno em relação ao continente, 
topograficamente mais elevado, com presença de solo predominantemente arenoso 
e acúmulo de matéria orgânica apenas nos primeiros 20 cm de solo, caracterizada 
pela baixa capacidade de retenção de água e rápida ciclagem de nutrientes 
(MENEZES; ARAUJO, 2005; BARCELOS et al., 2011; MAGNAGO, MARTINS e 
PEREIRA, 2011; ROCHA, 2012). A floresta de transição é caracterizada por ser uma 
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região de transição entre FPI e FNI, representada por uma elevação topográfica de 
aproximadamente 4 metros de altura, constituindo um contínuo vegetacional.   
 
 
Figura 2 - Áreas de estudo. A-B) Floresta não inundável; C-D) Floresta de transição; E-F) Floresta 
periodicamente inundada. 
 
3.2 Descrição das espécies em estudo 
 
Aspidosperma pyricollum Müll.Arg (Apocynaceae) (Figura 3A) 
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Popularmente conhecido como pequiá sobre (LEITE, 2010). 
Descrição da espécie: Arbórea, folhas simples, opostas, pecioladas, lâmina foliar 
elíptica, base cuneada, ápice agudo, venação craspedódroma, presença de látex 
branco (Material examinado – Herbário VIES). 
Distribuição e hábitat: Distribuição pantropical, ocorrendo ao longo da costa 
brasileira em região de floresta Atlântica, inclusive em restingas (FREIRE, 1990; 
MAIA; SILVA, 2016;  REFLORA, 2017a).  
 
Calophyllum brasiliense Cambess. (Calophyllaceae) (Figura 3B) 
Popularmente conhecida como guanandi, galandim, guanandi-carvalho, olandi, 
olandim, gulande-carvalho, jacareúba (Amazônia) ou guanandi-cedro (LORENZI, 
1992).  
Descrição da espécie: Porte arbóreo, altura de 20-30 m, diâmetro do caule 40-60 
cm, troncos retilíneos e revestidos por casca grossa com fendas, copa frondosa. 
Espécie perenifólia, folhas opostas, pecioladas, variando de obovadas a elípticas, 
ápice e base foliar obtusa, bordo inteiro, nervura multinérvia com nervura principal 
proeminente,  glabras e coriáceas. Inflorescências racemiformes, com flores 
polígamas (SAINT-HILAIRE, 1825; REITZ, KLEIN e REIS, 1978; LORENZI, 1992; 
MARQUES, 1994; KURTZ, 2015). 
Distribuição e hábitat: Distribuição do tipo pantropical, abrangendo desde a América 
Central ao sul do Brasil, sendo encontrada na floresta Amazônica, Cerrado, floresta 
Atlântica, incluindo ecossistemas de restingas e manguezais. Encontrada em 
florestas pluviais, podendo ocorrer em regiões de alagamento. (OLIVEIRA-FILHO; 
RATTER, 1995; LORENZI, 1992; KURTZ, 2015). 
 
Emmotum nitens (Benth.) Miers (Icacinaceae) (Figura 3C) 
Popularmente conhecida como faia, pau-de-sobre, sobre, cabriteiro, bapeba-preta 
(LORENZI, 2009a).  
Descrição da espécie: Árvore de pequeno a médio porte 6-10 m, diâmetro do caule 
40-60 cm, troncos curtos e cilíndricos revestidos com casca rugosa, copa globosa. 
Espécies perenifólias, ramos estriados, folhas alternas, simples, pecioladas, 
oblongas, coriáceas, ápice foliar acuminado ou agudo, base arredondada, margem 
levemente revoluta,  brilhantes na face superior, nervura central proeminente na face 
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inferior e inconspícuas na face superior, inflorescências com flores monoclinas, 
diclamídeas com coloração amarelada (JARDINE, 1850; HOWARD, 1942; 
LORENZI, 2009a; SOUZA; LORENZI, 2012; VIANA et al., 2016).  
Distribuição e hábitat: Distribuição do tipo pantropical, sendo amplamente ocorrente 
em Goiás, Tocantins, Mato Grosso, Mato Grosso do Sul, Bahia, característica do 
Brasil Central, ocupando ambientes de transição para o cerrado, floresta Atlântica, 
inclusive ambientes de restinga. Ocorre preferencialmente em terrenos elevados 
com solos férteis e drenados (SOUZA; LORENZI, 2012; REFLORA, 2017b). 
 
Eugenia bahiensis DC. (Myrtaceae) (Figura 3D) 
Popularmente conhecida como grumixama, grumixameira, grumixaba, cumbixaba e 
ibaporoiti (LORENZI, 1992).  
Descrição da espécie: Porte arbóreo, altura de 10-15 m, diâmetro do caule 25-40 
cm, troncos cilíndricos e curtos. Espécie perenifólia, folhas simples, opostas, 
coriáceas, glabras, ápice foliar sub-acuminado, base obtusa, flores em racemo,fruto 
globoso (CANDOLLE, 1828; LORENZI, 1992; SOUZA; MORIM, 2008). 
Distribuição e hábitat: Distribuição neotropical, abrangente ao longo do litoral 
brasileiro na floresta Atlântica com destaque nas florestas de Restinga (SOUZA; 
LORENZI, 2012). Comumente presente em planícies aluviais e encostas suaves 
(LORENZI, 1992). 
 
Guapira opposita (Vell.) Reitz (Nyctaginaceae) (Figura 3E) 
Popularmente conhecida como maria-mole, maria-faceira, joão-mole, carne-de-vaca 
ou flor-de-pérola (LORENZI, 2009a).  
Descrição da espécie: Porte arbóreo, altura de 6-20 m, diâmetro do caule 40-60 cm, 
troncos tortuosos revestidos de casca lisas e finas. Espécie perenifólia, folhas 
simples, opostas, pecioladas, oblongas, ápices acuminados, subcoriáceas, glabras e 
brilhantes na superfície adaxial e rígido-pubescentes na superfície abaxial. 
Inflorescências com flores verde-rosadas a amareladas (FURLAN, UDULUTSCH e 
DIAS, 2008; LORENZI, 2009a; GONÇALVES; LORENZI, 2011).  
Distribuição e hábitat: Distribuição pantropical, abrangendo os estados da costa 
litorânea brasileira,  sendo encontrada na floresta Atlântica e em restingas 
(LORENZI, 2009a; REFLORA, 2017c). 
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Guarea macrophylla Vahl (Meliaceae) (Figura 3F) 
Popularmente conhecida como catiguá-morcego, pau-de-balaio, pau-d’arco, 
camboatá, marinheiro, calcanhar-de-cutia, atuaba, jitó, jitó-miúdo (LORENZI, 2009b).  
Descrição da espécie: Arbórea com altura de 4-10 m, diâmetro do caule 15-25 cm, 
troncos curtos e canelados revestidos com casca áspera de cor amarronzada, copa 
larga e densa. Espécie perenifólia, folhas paripinadas, folhas alternas, folíolos 
opostos, sub opostos, variando entre elíptico, oblongos, obovados ou oblonceolados, 
ápice variando entre agudo a cuspidado, base variando entre aguda e cuneada, 
gema apical de crescimento intermitente, subcoriáceas, pecíolos semi cilíndrico. 
Inflorescências com flores de coloração rósea a vermelho (PASTORE, 2003; 
LORENZI, 2009b). 
Distribuição e hábitat: Distribuição pantropical, ocorrem nas regiões sul e sudeste do 
Brasil, predominantes na região Central do Brasil, nas matas de galeria e na floresta 
Atlântica, ocorrendo nas restingas (LORENZI, 2009b; MAGNAGO et al., 2012). 
 
Micropholis venulosa (Mart. & Eichler) Pierre (Sapotaceae) (Figura 3G) 
Popularmente conhecida por abiu, rosadinha, rosadinho, mulungu, rosada-verde, 
uvinha (CARNEIRO et al., 2015).  
Descrição da espécie: Arbórea, atinge até 40 m, diâmetro do caule até 100 cm,  
tronco com fissuras e coloração castanho acinzentada. Lâmina foliar pequena, 
simples, alterna, glabra, finamente estriada, cartácea, flores campanuladas   
(PENNINGTON, 1990; MARC, VAN ROOSMALEN e GARCIA, 2000).  
Distribuição e hábitat: Distribuição pantropical, presente nos estados do Acre, 
Amazonas, Rondônia, Pará, Goiás, Mato Grosso, Mato Grosso do Sul, Espírito 
Santo e Minas Gerais. Abrangem regiões de restinga, de floresta Atlântica, Cerrado 
e floresta Amazônica (SOUZA; LORENZI, 2012; CARNEIRO et al., 2015).  
 
Protium icicariba (DC.) Marchand (Burseraceae) (Figura 3H) 
Popularmente conhecido como almesca ou almécega (FERREIRA et al., 2010).  
Descrição da espécie: Arbórea de altura ca. 8-14 m, folhas compostas 
imparipinadas, pecioladas, folíolos coriáceos, oblongo-lanceolados, ápice folíolar 
acuminado, base oblíqua, venação broquidódroma com nervuras bem proeminentes 
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variando de branco a amarelo esverdeado  (FERREIRA et al., 2010; DAL COL, 
2017). 
Distribuição e hábitat: Distribuição pantropical, o gênero está amplamente distribuído 
por todo Brasil, em estados como Bahia, Espírito Santo e Rio de Janeiro e em 
formações vegetais como floresta Pluvial Atlântica e restingas (SOUZA; LORENZI, 
2012; DALY, 2015). 
 
Rudgea reticulata Benth. (Rubiaceae) (Figura 3I) 
Descrição da espécie: Porte arbóreo, altura de 4-8 m, folhas simples, pecioladas, 
lâmina foliar ovada a amplamente elíptica ou lanceolada, margem revoluta, ápice 
foliar curto-acuminado, base atenuada, nervura principal proeminente na face 
abaxial, inflorescências com flores de coloração branca (ZAPPI, 2003). 
Distribuição e hábitat: Distribuição tropical ocorrendo nos estados do Espírito Santo, 
Minas Gerais, Rio de Janeiro e sul da Bahia nas florestas Pluviais Atlânticas e 
restingas (ZAPPI, 2003; BRUNIERA; ZAPPI, 2015).  
 
Symphonia globulifera L.f. (Clusiaceae) (Figura 3J) 
Popularmente conhecida como guanandi (ES), oanani, anani, uanani, pitiá-de-lagoa, 
pau-breu (LORENZI, 1992).  
Descrição da espécie: Arbórea de altura de 5-20 m, diâmetro do caule 20-30 cm, 
tronco com raízes adventícias e ramificações terminais. Espécie semidecídua, folhas 
simples, opostas, pecioladas, glabras, membranáceas, ápices acuminados, bases 
cuneadas, venação craspedódroma, apresentam madeira pesada, látex, 
inflorescências cimosas sub-umbeliformes com flores hermafroditas de coloração 
vermelho (LORENZI, 1992; MAUES, 2004). 
Distribuição e hábitat: distribuição pantropical, presente na região Norte do Brasil e 
na costa litorânea, englobando a região amazônica e atlântica, sendo predominante 
em ambientes alagadiços (LORENZI, 1992; SOUZA; LORENZI, 2012). 
 
Tabebuia cassinoides DC. (Bignoniaceae) (Figura 3K) 
Popularmente conhecida como caixeta, caxeta, malacaxeta, pau-caxeta, pau-
paraíba, pau-de-tamanco, pau-de-viola, corticeira, tabebuia, tabebuia-do-brejo (RJ), 
tamanqueira ou tamancão (LORENZI, 1992).  
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Descrição da espécie: Arbórea com altura 6-12 m, diâmetro do caule ca. 30-40 cm. 
Espécie semidecídua, folhas simples, opostas, glabras, coriáceas, ápice foliar 
obtuso e base aguda, madeira leve e de superfície lisa, flores hermafroditas variando 
de branco a amarelo  (CANDOLLE, 1845; LORENZI, 1992; CAVALLARI NETO, 
2004). 
Distribuição e hábitat: Distribuição pantropical, sendo comumente ocorrente em 
regiões alagáveis ou permanentemente úmidos ao longo da costa litorânea, desde o 
Pernambuco até o norte de Santa Catarina (LORENZI, 1992; SOUZA; LORENZI, 
2012). 
 
Tapirira guianensis Aubl. (Anacardiaceae) (Figura 3L) 
Popularmente conhecida como tapiriri, tapirirá, tatapiririca (PA), guapiruba, copiúva, 
cupiúva (PE), cedrói, cedroí (Amazônia), aroeirana, fruta-de-pombo, pau-pombo, 
peito-de-pombo (Sul), fruto-de-pombo, cedro-novo, camboatá ou bom-nome (AL) 
(LORENZI, 1992).   
Descrição da espécie: Arbórea com altura ca. 8-14 m, diâmetro do caule 40-60 cm, 
troncos curtos. Espécie perenifólia, folhas compostas imparipinadas, folíolos glabros, 
membranáceos, ápices acuminados, bases cuneadas, venação craspedódroma, 
variáveis na forma e tamanho, madeira macia com superfície uniforme, dióicas, 
inflorescências com flores amarelas (LORENZI, 1992; LENZA; OLIVEIRA, 2005). 
Distribuição e hábitat: Distribuição tropical e subtropical, difundida em quase todas 
as formações vegetais brasileiras, inclusive restingas, ocorrendo tanto em locais 
sujeitos ao alagamento quanto em locais de ambientes secos (LORENZI, 1992; 
SACRAMENTO, ZICKEL e ALMEIDA JUNIOR, 2007; SOUZA; LORENZI, 2012, 
REFLORA, 2017d). 
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Figura 3 - Morfologia foliar das espécies estudadas. A) Aspidosperma pyricollum Müll.Arg 
(Apocynaceae). B) Calophyllum brasiliense Cambess. (Clusiaceae). C) Emmotum nitens Miers 
(Icacinaceae). D) Eugenia bahiensis DC. (Myrtaceae). E) Guapira opposita (Vell.) Reitz 
(Nyctaginaceae). F) Guarea macrophylla Vahl (Meliaceae). G) Micropholis venulosa Pierre 
(Sapotaceae). H) Protium icicariba Marchand (Burseraceae). I) Rudgea reticulata Benth. (Rubiaceae). 
J) Symphonia globulifera L.f. (Clusiaceae). K) Tabebuia cassinoides DC. (Bignoniaceae). L) Tapirira 
guianensis Aubl. (Anacardiaceae). 
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3.3 Amostragem e coleta de material botânico 
 
Após o reconhecimento da área de estudo, instalaram-se 6 parcelas por 
ambiente florestal, perpendiculares à linha da praia, com dimensões de 5 x 25 
metros. O local de instalação foi escolhido de maneira aleatória dentro da 
fitofisionomia, adotando como critério para coleta do material botânico, a distância 
mínima de 10 metros entre uma parcela e outra e a abundância relativa das 
espécies com valor mínimo de 60% nas parcelas, afim de se verificar a variabilidade 
interespecífica. A identificação e a quantificação da abundância relativa das 
espécies fundamentou-se em um estudo fitofisionômico prévio realizado na área de 
estudo (LOURENÇO-JÚNIOR, dados não publicados).  
As coletas foram realizadas em janeiro de 2017, onde foram escolhidas 3 
espécies generalistas, que ocorrem nas três zonas florestais (FNI, FT e FPI) e 3 
espécies especialistas por área de estudo. Padronizou-se a escolha de cinco 
indivíduos por espécie, escolhidos ao acaso, e que obedecessem aos seguintes 
critérios: apresentassem DAP maior que 5 cm e estivessem iluminados, afim de se 
evitar o efeito da luz. Por apresentar árvores com altura superior à capacidade do 
podão, optou-se por coletar os ramos mais próximos do chão que estivessem 
totalmente iluminados. Plantas que estivessem com muitas injúrias causadas por 
herbívoros deveriam ser descartadas (PEREZ-HARGUINDEGUY et al., 2013). 
Coletou-se folhas do terceiro e quarto nó e as mesmas foram acondicionadas 
em sacos plásticos úmidos e identificados para as análises anatômicas. Para as 
análises de pigmentos, acondicionou-se em envelopes de papel alumínio 
devidamente identificados armazenados em caixa térmica com gelo. Para que 
houvesse uma maior consistência nas mensurações, recomendou-se a utilização de 
um mesmo indivíduo para a maior quantidade de análises possível (CORNELISSEN 
et al., 2003; PEREZ-HARGUINDEGUY et al., 2013). 
 
3.4 Mensuração dos atributos funcionais 
 
3.4.1 Anatomia foliar 
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Os atributos anatômicos foliares mensurados foram: espessura foliar, da 
cutícula, das células epidérmicas das faces adaxial e abaxial e do parênquima 
paliçádico e esponjoso. 
Para o estudo anatômico foliar foram utilizadas amostras do terço mediano de 
folhas totalmente expandidas. As amostras foram fixadas e estocadas em álcool 
etílico 70%, conforme prática do Laboratório de Anatomia Vegetal - UFES. Os cortes 
anatômicos (secções transversais) foram realizados com auxílio de micrótomo de 
mesa e foram submetidas ao processo de desidratação alcoólica para confecção de 
lâminas permanentes, coradas com azul de toluidina 0,05% em tampão fosfato 
0,1M, pH 6,8 (O’ BRIEN et al., 1964) .  
O processo de confecção de lâminas ocorreu de acordo com os seguintes 
passos: 
● Cortes em micrótomo de mesa; 
● Hipoclorito de sódio 20% da solução comercial (até clarear); 
● Lavagem em água destilada; 
● Coloração com azul de toluidina (2 minutos); 
● Lavagem em água destilada; 
● Etanol 70% (2 minutos); 
● Etanol 80% (2 minutos); 
● Etanol 90% (2 minutos); 
● Etanol 100% (3 minutos) – repetir; 
● Etanol 100% : Acetato de butila (3:1) (3 minutos); 
● Etanol 100% : Acetato de butila (1:1) (3 minutos); 
● Etanol 100% : Acetato de butila (1:3) (3 minutos); 
● Montagem da lâmina em verniz vitral (PAIVA et al., 2006). 
 
Devido às características próprias de cada material botânico, as amostras nas 
quais não foi possível a realização de secções em micrótomo de mesa, foram 
desidratadas em série etílica crescente e incluídas em historesina 2-hidroxietil-
metacrilato (Leica®), conforme as recomendações do fabricante:  
● Etanol 70% (2 horas); 
● Etanol 90% (2 horas) – colocar o material em bomba a vácuo; 
● Etanol 100% (2 horas) – repetir; 
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● Etanol 100% + resina líquida (1:1) = resina de pré-infiltração (4 horas); 
● Resina líquida  + pó ativador = resina de infiltração (mínimo de 12 horas);  
● Resina de infiltração + hardner (endurecedor); 
● Inclusão do material no histomolde. 
 
Neste caso, após o emblocamento na resina, fez-se necessária a utilização de 
micrótomo rotativo, com cortes de espessura variando entre 7-10 µm e os mesmos 
sendo submetidos à coloração com azul de toluidina, para detecção de paredes 
lignificadas e celulósicas.  
As fotomicrografias foram obtidas em microscópio Nikon Eclipse 50i, utilizando-
se o software Nikon NIS-Elements e as mensurações realizadas no software 
TSview. 
 
3.4.2 Teor de pigmentos cloroplastídicos 
 
Os atributos de pigmentos cloroplastídicos mensurados foram: clorofilas (a, b e 
total) e carotenóides.  
Para extração dos pigmentos cloroplastídicos, seguiu-se metodologia proposta 
por Arnon (1949), com utilização de solução de acetona fria 80% (v/v). O material 
coletado em campo foi acondicionado em sacos de papel alumínio e mantido em 
ambiente refrigerado. Para cada amostra, foram utilizados 200 mg de massa fresca 
de folhas do terceiro nó do ramo totalmente expandido. O material foi macerado em 
almofariz contendo 5 mL de acetona fria a 80%, em ambiente com luz verde, para 
evitar a fotodegradação dos pigmentos. Em seguida, transferido para um tubo 
Falcon envolvido em papel alumínio e o solvente adicionado até completar o volume 
de 15 mL. Os extratos foram diluídos na proporção 1:1 (extrato:solvente) e 
posteriormente lidos em espectrofotômetro (Genesys™ 10S UV-Vis 
Spectrophotometer/ Thermo Fisher Scientific), com cubeta de vidro, nos seguintes 
comprimentos de onda (λ): 480, 645, 663 nanômetros. Os valores de absorbância 
foram posteriormente duplicados para que se obtivesse o valor real dos extratos. 
A determinação dos teores de clorofila a, b, clorofila total e carotenóides foi 
realizada mediante fórmula proposta por Arnon (1949) e os valores foram 
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convertidos a µmol por litro pelas equações de Hendry e Price (1993), multiplicando-
se (Chla x 1,119) e (Chlb x 1,102). 
 
Clorofila a (µmol/l) = [(12,7.A663) – (2,69.A645)].1,119 
 
Clorofila b (µmol/l) = [(22,9.A645) – (4,68.A663)].1,102            
   
Clorofila total (mg/l) = [(8,02. A663) + (20,2. A645)] 
   
Carotenóides (mg/l) = [A480 + (0,114.A663) – (0,638.A645)].V.1000/(112,5.MF)  
 
3.5 Determinação da profundidade lençol freático 
 
Para determinação da profundidade do lençol freático, foram instalados 
piezômetros com 1 metro de profundidade na floresta periodicamente inundada. A 
profundidade do lençol freático foi estimada com o auxílio de uma trena milimetrada, 
onde foram realizadas medições da superfície dos piezômetros até a superfície do 
lençol freático.  
As medições foram realizadas apenas em um momento, durante o mês de 
junho de 2017. Desta forma, foi possível obter um valor médio para a floresta 
periodicamente inundada. Os valores médios das demais áreas (floresta não 
inundável e floresta de transição) foram obtidos indiretamente, utilizandos-se uma 
mangueira de nível, utilizando-se a altura do piezômetro como referência, a distância 
entre as marcações do nível na mangueira e a angulação do desnível entre as 
áreas, permitindo um valor aproximado da profundidade de cada parcela do lençol 
freático. 
 
3.6 Análises do solo 
 
Coleta e preparo das amostras: Para a coleta do solo, foram realizadas 
amostras simples, na profundidade de 0-20 cm (Figura 4), coletadas de forma 
aleatória (coletas em ziguezague), para homogeneização da amostra composta. A 
serrapilheira que estava na superfície do solo foi retirada para que não 
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comprometesse os resultados das análises e os solos, coletados com auxílio de um 
trado e acondicionados em sacos plásticos identificados (ARRUDA, MOREIRA e 
PEREIRA, 2014).  
Após homogeneização das amostras, as mesmas foram encaminhadas para o 
Laboratório de Análises de Solos do Instituto Capixaba de Pesquisas e Extensão 
Rural (Incaper), para análises físico-química do solo. 
Figura 4 - Representação das amostras de coleta de solo, profundidade 0-20 cm. A) Floresta não 
inundável; B) Floresta de transição; C) Floresta periodicamente inundada. 
 
Análises físico-químicas: Para determinação do percentual de areia grossa, 
areia fina, silte e argila, realizou-se uma análise granulométrica das amostras de 
solo, utilizando-se o método analítico proposto por EMBRAPA (1997). 
Determinou-se avaliar através das análises químicas realizadas os seguintes 
parâmetros: potencial hidrogeniônico (pH), fósforo (P), potássio (K), sódio (Na), 
cálcio (Ca2+), magnésio (Mg2+), alumínio (Al3+), Soma de Bases Trocáveis (SB), 
Matéria Orgânica (MO), zinco (Zn), manganês (Mn), cobre (Cu) e boro (B), segundo 
metodologias propostas por EMBRAPA (1997).  
 
3.7 Características ambientais mais relevantes 
 
Para determinação das características ambientais (edáficas e lençol freático) 
mais significativas em relação ao gradiente ambiental, realizou-se uma análise de 
componentes principais (ACP) (SNEATH; SOKAL, 1973), utilizando-se os pacotes 
"devtools" (WICKHAM; CHANG, 2017) e "ggbiplot" (VU, 2011) do ambiente 
estatístico R versão 3.4.2 (R Core Team, 2017). 
Afim de se verificar, qual variável ambiental atua de forma determinante em 
relação à distribuição das espécies na área estudada, realizou-se uma análise de 
redundância com a utilização dos pacotes "vegan" (OKSANEN et al., 2017) e "fields" 
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(NYCHKA et al., 2017) através do ambiente estatístico R versão 3.4.2 (R Core 
Team, 2017). A metodologia e o script utilizados para realização da análise, 
basearam-se na análise realizada por Neves et al., 2017. Os procedimentos 
constituíram-se na  exclusão das espécies localizadas em apenas uma parcela. 
Posteriormente, foi realizada uma transformação binária de Hellinger 
(ausência/presença), que é responsável por diminuir o efeito das espécies muito 
abrangentes. Realizou-se a compilação das variáveis ambientais selecionadas na 
ACP previamente realizada, com posterior identificação e eliminação das variáveis 
que apresentaram multicolinearidade através de sua relevância ecológica e do fator 
de inflação das variâncias (Variance inflation factor - VIF), padronizando-se como 
significativas, as que apresentassem valor de VIF < 4. Por fim, realizou-se a análise 
de redundância, a partir da variância da matriz de abundância das espécies em 
função das variáveis ambientais. Afim de se testar a contribuição de cada variável 
ambiental, aplicou-se teste de ANOVA por permutação (999 permutações) para 
verificar a significância da análise de redundância.  
 
3.8 Quantificação da Diversidade Funcional  
 
Realizou-se a quantificação da diversidade funcional, que representa a 
distribuição das características funcionais em uma comunidade. Trata-se de um 
parâmetro responsivo aos processos que direcionam a composição da assembléia 
de espécies presentes em uma comunidade, a estrutura dessas comunidades em 
gradientes ambientais, aos processos relacionados aos serviços ecossistêmicos, 
aos impactos causados por perturbações, como queimadas, mudanças climáticas, 
entre outros (VILLÉGER, MASON e MOUILLOT, 2008; MASON; DE BELLO, 2013). 
Para obtenção da diversidade funcional dos atributos mensurados, utilizou-se a 
função 'dbFD', pacote "FD" (LALIBERTÉ, LEGENDRE e SHIPLEY, 2014) do 
ambiente estatístico R versão 3.4.2 (R CORE TEAM, 2017). Trata-se de um pacote 
que calcula diversos índices de diversidade, sendo os abordados no presente 
trabalho: riqueza funcional, uniformidade funcional, divergência funcional 
(VILLÉGER, MASON e MOUILLOT, 2008), dispersão funcional (LALIBERTÉ; 
LEGENDRE, 2010) e a média ponderada da comunidade, que está relacionada à 
composição funcional (LAVOREL et. al., 2008).   
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Mason et al., (2005) defende a idéia de se decompor a diversidade funcional 
em índices independentes, com a intenção de diminuir a confusão acerca da 
estimativa do índice, como também de fornecer meios para analisar as variações 
nos índices de diversidade funcional em gradientes ambientais (MASON; DE 
BELLO, 2013). A mensuração de um único valor, torna inviável a investigação 
detalhada dos processos que integram o funcionamento do ecossistema e as 
interações do ecossistema e do ambiente com a biodiversidade (MOUILLOT et al., 
2005; VILLÉGER, MASON e MOUILLOT, 2008).  
 
 
3.9 Variação interespecífica 
 
Os valores de CWM dos atributos anatômicos e teores de pigmentos 
cloroplastídicos foram utilizados com o intuito de se verificar as variações das 
características com o ambiente. Para tanto, realizaram-se testes de correlação de 
Pearson, com ajustamento da linha de tendência da distribuição dos dados.  
A variável independente constituiu-se na variável ambiental determinante na 
estruturação da comunidade, apontada pela análise de redundância. As variáveis 
dependentes constituíram-se dos valores de CWM dos atributos anatômicos e teores 
de pigmentos cloroplastídicos, bem como os índices de diversidade funcional.  
 
 
4 RESULTADOS 
 
4.1 Características ambientais mais relevantes 
 
Os resultados da análise de componentes principais foram responsáveis por 
74,4% da variação. O primeiro componente principal (PC1) apresentou-se 
responsável por explicar 49,2% da variação, enquanto o segundo componente 
principal (PC2) apresentou-se responsável por 25,2% da variação. As características 
ambientais mais significativas foram ordenadas em: profundidade do lençol freático, 
Al3+, areia fina, Mn, silte, Ca2+ e areia grossa. 
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A análise de redundância foi realizada para se determinar quais são as 
variáveis, dentre as resultantes da análise de componentes principais, que atuam de 
forma determinante em relação à distribuição das espécies. Dentre as sete 
características resultantes da ACP, apenas a profundidade do lençol freático 
mostrou-se explicativa em relação à estrutura da comunidade. A partir desse 
resultado, optou-se por utilizar essa característica para as demais análises 
realizadas no decorrer do presente trabalho. 
 
4.2 Diversidade funcional  
 
Após a verificação da profundidade do lençol freático como fator determinante 
para a estrutura da comunidade, foram mensurados os índices de diversidade 
funcional dos atributos anatômicos e teores de pigmentos cloroplastídicos em 
relação à variável ambiental em questão.  
Os índices de diversidade funcional, com base nos atributos anatômicos 
analisados, mostraram aumento na riqueza e dispersão funcional à medida que a 
profundidade do lençol freático aumentou (r2: 0.65, p-valor: 0.003; r2: 0.564, p-valor: 
0.014, respectivamente). Enquanto, a uniformidade e a divergência funcional não 
apresentaram diferenças estatística em relação à profundidade do lençol freático (r2: 
-0.365, p-valor: 0.135; r2: -0.251, p-valor: 0.314, respectivamente) (Figura 5). 
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Figura 5 - Correlação de Pearson entre os índices de diversidade funcional com base nos atributos 
anatômicos (FRic: riqueza funcional, FEve: uniformidade funcional, FDiv: divergência funcional e 
FDis: dispersão funcional) em relação à variável ambiental.  
 
Os índices de diversidade funcional analisados, com base nos teores de 
pigmentos cloroplastídicos não apresentaram diferença estatística. A riqueza 
funcional (r2: -0.159; p-valor: 0.526), a uniformidade funcional (r2: -0.249; p-valor: 
0.317), a divergência funcional (r2: -0.165; p-valor: 0.512) e a dispersão funcional (r2: 
0.218; p-valor: 0.282) não diferiram com o aumento da profundidade do lençol 
freático (Figura 6). 
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Figura 6 - Correlação de Pearson entre os índices de diversidade funcional com base nos teores de 
pigmentos cloroplastídicos (FRic: riqueza funcional, FEve: uniformidade funcional, FDiv: divergência 
funcional e FDis: dispersão funcional) em relação à variável ambiental.  
 
4.3 Variação interespecífica 
 
Os valores de CWM dos atributos anatômicos e de pigmentos cloroplastídicos 
foram correlacionados à profundidade do lençol freático, com a finalidade de se 
verificar como tais características distribuem-se ao longo do gradiente hídrico das 
áreas de estudo.  
Em relação aos atributos anatômicos, os valores de CWM da epiderme da face 
adaxial mostraram-se negativamente correlacionados à profundidade do lençol 
freático (r2: -0.637; p-valor: 0.004), sendo o único atributo mensurado que foi 
responsivo à variável ambiental (Figura 7). Desta forma, observa-se maior 
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espessura da face adaxial da epiderme nas espécies presentes na floresta 
periodicamente inundada, enquanto, menores espessuras são observadas na 
floresta não inundável (Figura 8). Em contrapartida, os valores de CWM da epiderme 
da face abaxial (r2: 0.286; p-valor: 0.248), cutícula (r2: 0.320; p-valor: 0.194), 
parênquima paliçádico (r2: -0.088; p-valor: 0.727), parênquima esponjoso (r2: 0.103; 
p-valor: 0.682) e espessura foliar (r2: -0.029; p-valor: 0.908) não apresentaram 
variação significativa ao longo do gradiente ambiental (Figura 7). 
 
Figura 7 - Correlações de Pearson dos valores de CWM dos atributos anatômicos em relação à 
profundidade do lençol freático.  
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Figura 8 – Seções transversais foliares, evidenciando-se a epiderme da face adaxial. A-F) Floresta 
não inundável; G-L) Floresta de transição; M-R) Floresta periodicamente inundada. A) Aspidosperma 
pyricollum; B) Eugenia bahiensis; C) Guapira opposita; D,J,P) Protium icicariba; E,K,Q) Emmotum 
nitens; F,L,R) Tapirira guianensis; G) Micropholis venulosa; H) Guarea macrophylla; I) Rugdea 
reticulata; M) Calophyllum brasiliense; N) Tabebuia cassinoides; O) Symphonia globulifera. Barra: 20 
µm. 
 
Os valores de CWM dos pigmentos cloroplastídicos apresentaram diferença 
significativa em relação à variável ambiental. Os valores de CWM dos teores de 
clorofila a (r2: -0.647; p-valor: 0.003), clorofila b (r2: -0.687; p-valor: 0.001) e clorofila 
total (r2: -0.660; p-valor: 0.002) e carotenóides (r2: -0.629; p-valor: 0.005) 
apresentaram correlação negativa em relação ao aumento da profundidade do lençol 
freático (Figura 9). 
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Figura 9 - Correlações de Pearson dos valores de CWM dos teores de pigmentos cloroplastídicos em 
relação à profundidade do lençol freático.  
 
 
5 DISCUSSÃO 
 
5.1 Diversidade funcional 
 
A riqueza funcional da comunidade vegetal estudada com base nos atributos 
anatômicos apresentou-se maior nos ambientes com maior limitação hídrica quando 
comparadas aos ambientes periodicamente inundados. Sabe-se que as plantas 
estão sujeitas a múltiplos estresses em ambientes naturais (LARCHER, 2004), 
sendo, no presente estudo, 65% da variação na riqueza funcional atribuída à 
profundidade do lençol freático (Figura 5).   
As regiões mais próximas ao lençol freático, como a floresta periodicamente 
inundada, apresentaram menores valores de FRic, logo, espera-se que o espaço do 
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nicho da comunidade apresente menor tamanho. Considerando-se que a região está 
sujeita a inundações periódicas, tal situação estressante pode acarretar em 
episódios de seca fisiológica (LISAR et al., 2012), impossibilitando uma aquisição 
eficiente dos recursos disponíveis no meio e consequentemente, atuando no fitness 
da espécie e na diminuição de sua produtividade (PETCHEY, 2003; MASON et al., 
2005). Verifica-se o aumento de FRic, ou seja, do espaço funcional ao longo do 
gradiente de lençol freático, no sentido das regiões inundáveis para as não 
inundáveis. Fatores abióticos e bióticos podem representar limitações ambientais 
capazes de reduzirem o nicho fundamental que uma espécie pode ocupar, através 
de filtros ambientais (CORNWELL, SCHWILK e ACKERLY, 2006; GUREVITCH; 
SCHEINER e FOX, 2009), sendo, neste caso, atribuído à disponibilidade hídrica.  
Uma vez que a FRic e FDis representam índices capazes de mensurar a 
dispersão das espécies (LALIBERTÉ; LEGENDRE, 2010), o resultado encontrado 
para FDis corrobora com a FRic e mostra a correlação positiva destes valores com o 
aumento do lençol freático.  
A uniformidade funcional, com base nos atributos anatômicos, apresentou-se 
marginalmente significativa, havendo uma tendência a sua diminuição com o 
aumento da profundidade do lençol freático. Podemos inferir que os nichos são 
menos homogeneamente ocupados pelas espécies ali presentes. Com base nos 
atributos avaliados, possivelmente existem espaços de nicho vazios, ou ainda, 
espaços subutilizados. Considerando que os atributos avaliados exerçam funções 
importantes na produtividade da comunidade e na sobreviência das espécies, a 
existência de espaços funcionais subutilizados poderiam oportunizar o 
estabelecimento de espécies invasoras, configurando-se uma situação de maior 
fragilidade da comunidade vegetal (DUKES, 2001; MASON et al., 2005).  
A partir de observações de campo, observa-se nas regiões mais secas, a 
presença de indivíduos pertencentes à família Bromeliaceae em toda extensão da 
Floresta não inundável, principalmente por representantes de Bromelia antiacantha e 
Pseudananas sagenarius. É relatado na literatura que representantes desta família 
apresentam capacidade de armazenar água em tanques formados pela disposição 
em roseta das folhas (ROCHA et al., 2004a; COGLIATTI-CARVALHO et al., 2010). 
Tal característica confere um caráter facilitador para os demais organismos ao redor, 
conferindo um ambiente propício para germinação de sementes (ZALUAR; 
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SCARANO, 2000; ROCHA et al., 2004a, b), além de representar uma característica 
importante em ambientes como a restinga.  
Os resultados revelam uma tendência de que nas regiões mais próximas ao 
lençol, os nichos apresentam-se mais homogeneamente ocupados, apesar de não 
ter sido observado diferença significativa. Neste caso, verifica-se que as espécies 
tendem a ocupar o espaço funcional de maneira mais eficaz, conferindo à 
comunidade uma maior resistência a invasão (DUKES, 2001; PETCHEY, 2003).  
A diversidade funcional está diretamente relacionada aos serviços 
ecossistêmicos prestados, tal como produtividade (DÍAZ; CABIDO, 2001). No 
entanto, os índices de diversidade funcional, para os teores de pigmentos 
cloroplastídicos, não apresentaram resultados significativos.  
 
5.2 Variação interespecífica 
 
Dentre os atributos anatômicos mensurados, a face adaxial da epiderme 
apresentou diferença significativa em relação ao gradiente hídrico. Nos ambientes 
mais secos, observa-se uma tendência das plantas apresentarem epiderme menos 
espessas, enquanto nos ambientes sujeitos a inundações periódicas, tende a 
apresentar plantas com maiores espessuras de epiderme. Dentre as características 
xeromórficas que uma planta pode apresentar, destaca-se a redução do tamanho 
celular (FAHN; CUTLER, 1992), fato evidenciado pelas plantas localizadas na região 
mais distante do lençol freático.  
Ambientes com restrição hídrica, também são caracterizados por plantas que 
apresentam como estratégia adaptativa um incremento na cutícula e na cobertura de 
ceras, de modo a reduzir a perda de água através da transpiração e representar um 
possível mecanismo de tolerância à dessecação (LARCHER, 2004; 
MOHAMMADIAN, WATLING e HILL, 2007; GRISI et al., 2008; MARTINS; 
MACHADO e ALVES, 2008; KOSMA et al., 2009; ROSSATTO; KOLB, 2010; 
BARROS; SOARES, 2012; CUNHA NETO; MARTINS, 2012; FERREIRA; FLORES, 
2013). No presente trabalho, embora não se tenha verificado diferença estatística 
quanto à espessura da cutícula ao longo do gradiente, foi observado um aumento 
marginal da cutícula dos indivíduos dos ambientes mais secos.  
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Outro mecanismo que pode estar relacionado ao resultado obtido e poderia 
representar um trade-off entre investimento estrutural e evitação da perda de água é 
a presença de indumentos na superfície foliar. A presença de superfícies foliares 
pilosas estão diretamente relacionadas à capacidade de reflexão dos raios 
luminosos pelos tricomas, à capacidade transpiratória e ao aporte de CO2 de forma a 
conferir-lhes resistência à perda de água (BOLHAR-NORDENKAMPOF; DRAXLER, 
1993; LARCHER, 2004).  
A partir de observações de campo, verificou-se uma maior presença de 
tricomas nas espécies de ambiente seco quando comparado com as espécies das 
demais formações florestais. Supõe-se que as espécies do ambiente seco, como 
estão sujeitas à restrição hídrica, necessitem de estratégias conservativas em 
relação às folhas e aos recursos disponíveis, podendo estas estarem relacionadas 
ao controle da perda de água, além de desempenharem função contra herbivoria 
(HOLMES; KEILLER, 2002; CORRÊA et al., 2007; BOEGER et al., 2008; SILVA, 
2012). Recomenda-se a realização de mensurações da densidade de tricomas e dos 
espaços intercelulares em estudos posteriores, para verificar a influência da 
profundidade do lençol freático no grau de pilosidade foliar das espécies das 
comunidades avaliadas. 
Embora poucos ajustes estruturais tenham sido evidenciados, nota-se que as 
espécies destas comunidades ajustaram-se fisiologicamente através da correlação 
negativa dos pigmentos fotossintéticos e a profundidade do lençol freático. Na região 
mais próxima ao lençol freático, houve uma maior concentração dos pigmentos 
fotossintetizantes, como clorofila a, b, total e carotenóides.  
A presença de maiores concentrações de pigmentos está relacionada a 
maiores taxas fotossintéticas e consequentemente, maior produtividade (ASHRAF; 
HARRIS, 2013; SILVA et al., 2014). Nas regiões onde o lençol freático encontra-se 
mais distante, menores concentrações de pigmentos foram observadas, 
representando estratégias conservativas, uma vez que a água neste ambiente é um 
recurso limitante ao estabelecimento de plantas.  
Tal resultado é corroborado por um estudo realizado em escala global, onde 
verificou-se a distribuição de características foliares através de um espectro 
econômico foliar. Em que um extremo é representado por plantas com 
características relacionadas à produtividade, como altas taxas fotossintéticas, altas 
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concentrações de nutrientes foliares, folhas de curta duração, enquanto no outro 
extremo as plantas apresentam estratégias mais conservativas, como baixas taxas 
fotossintéticas, folhas de longa duração, baixas concentrações de nutrientes foliares 
(WRIGHT et al., 2004). 
 
 
6 CONSIDERAÇÕES FINAIS 
 
A riqueza funcional, com base nos atributos anatômicos utilizados, evidenciou 
que para as espécies estudadas, os nichos aumentam a medida que distanciam-se 
do lençol freático. Permitindo, desta forma, uma tendência a apresentarem-se 
menos homogêneos nos ambientes mais secos, aumentando a vulnerabilidade à 
invasão. Os índices de diversidade funcional para os teores de pigmentos 
cloroplastídicos, aqui avaliados, não variaram ao longo do gradiente hídrico. 
Dentre as características anatômicas analisadas, apenas a epiderme da face 
adaxial mostrou-se responsiva em relação ao gradiente ambiental. No entanto, 
sugere-se que outras variações estruturais possam estar correlacionadas ao fator 
hídrico, tais como densidade de tricomas e os espaços intercelulares. Os teores de 
pigmentos cloroplastídicos variaram ao longo do gradiente ambiental, onde maiores 
concentrações foram ocorrentes nas regiões periodicamente inundadas e menores 
concentrações nas regiões mais secas. 
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ANEXO A - Descrição dos índices de Diversidade Funcional 
 
Riqueza funcional (functional richness; FRic): índice de diversidade que calcula 
o espaço funcional que os atributos ocupam em determinada comunidade (Figura 
10a). Sua utilização está relacionada a potencial ocupação dos nichos, 
consequentemente refletem processos como produtividade (MASON et al., 2005; 
SCHLEUTER et al., 2010). Pode ser mensurado em apenas um atributo, 
unidimensional, sendo constituído pela diferença entre o valor máximo e mínimo 
(MASON et al., 2005), ou pode ser mensurado por meio de vários atributos, 
multidimensional, constituindo o volume ocupado por mais de um atributo em uma 
comunidade, representado pelo "volume convexo do casco" (convex hull volume) 
(CORNWELL, SCHWILK e ACKERLY, 2006). A abrangência de valores dos 
atributos distribuídos são conectados por linhas que delimitam o volume ocupado na 
comunidade (Figura 10b), representando a riqueza funcional da comunidade 
(MASON et al., 2005; CORNWELL, SCHWILK e ACKERLY, 2006; VILLÉGER, 
MASON e MOUILLOT, 2008). 
 
Uniformidade funcional (functional evenness; FEve): índice de diversidade que 
representa a uniformidade em relação à distância que os espaços funcionais, 
apresentam entre si, levando-se em conta a abundância de espécies (Figura 10c) 
(MASON et al., 2005; VILLÉGER, MASON e MOUILLOT, 2008). Sua utilização está 
relacionada à utilização dos recursos disponíveis no ambiente e consequentemente 
refletindo em processos como produtividade (MASON et al., 2005; SCHLEUTER et 
al., 2010). A mensuração da uniformidade funcional se dá pela formação da "árvore 
de expansão mínima" (minimum spanning tree), através da formação de uma árvore 
que interliga as espécies presentes no espaço ocupado pelos valores dos atributos 
funcionais, onde o menor número de ramos deve ser atingido (VILLÉGER, MASON 
e MOUILLOT, 2008). 
 
Divergência funcional (functional divergence; FDiv): índice de diversidade que 
representa o grau de distribuição da abundância de espécies, como se diferenciam e 
divergem, no volume funcional ocupado pelos atributos das espécies (Figura 10d). 
Sua utilização está relacionada ao grau de diferenciação dos recursos, desta forma, 
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relacionado à competição (MASON et al., 2005; SCHLEUTER et al., 2010). A 
obtenção da diversidade funcional se dá pela distância euclidiana entre o centro de 
gravidade do volume ocupado pelos atributos e as abundâncias das espécies 
(VILLÉGER, MASON e MOUILLOT, 2008). 
 
Dispersão funcional (functional dispersion; FDis): índice de diversidade que 
calcula a distância média ponderada, a dispersão, dos atributos funcionais por 
indivíduo das espécies, no espaço funcional, em relação ao centróide de todas as 
espécies da comunidade. A ponderação se dá pela abundância relativa das 
espécies (LALIBERTÉ; LEGENDRE, 2010). A dispersão funcional é utilizada para 
verificar o quão dispersos ou agrupados estão os atributos funcionais. 
Ecologicamente,  quando os valores estão dispersos são relacionados à competição 
e quando agrupados, são relacionados a presença de filtros ambientais e 
consequentemente adaptação a ambientes sob condições estressantes (WEIHER, 
CLARKE e KEDDY, 1998). 
 
Média ponderada da comunidade (community-weighted mean; CWM): valor 
médio dos atributos por espécie ponderado pela abundância relativa das espécies 
em um determinado local, constituindo um valor ponderado de atributo funcional 
para a comunidade que será correlacionado às variáveis ambientais (LAVOREL et 
al., 2008). Trata-se de uma faceta da diversidade funcional relacionada à 
composição funcional de espécies e, consequentemente, ao funcionamento do 
ecossistema, uma vez que escala os valores individuais dos representantes das 
espécies para valores referentes à comunidade (LAVOREL et al., 2008; FORTUNEL 
et al., 2009; ROSCHER et al., 2012; COHEN, RAINFORD e BLOSSEY, 2014).  
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Figura 10 - Representação gráfica das estimativas de índices de diversidade funcional em um espaço 
multidimensional. a) espaço multidimensional ocupado pelos atributos funcionais das espécies em 
determinada comunidade. b) representação do volume convexo do casco (convex hull volume), 
correspondente à riqueza funcional. c) representação da árvore de expansão mínima do índice de 
uniformidade, que está relacionado à regularidade entre os pontos e suas abundâncias. d) 
representação gráfica do índice de divergência, evidenciando como os atributos das espécies e suas 
respectivas abundâncias divergem em relação ao centro de gravidade (Gv). (Modificado de 
VILLÉGER, MASON e MOUILLOT, 2008). 
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ANEXO B - Análises de solo 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
